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— Hétérophyllie : Bien que se ressemblant les feuilles diffèrent nettement. On peut 
distinguer deux possibilités : 

1. Hètèroblastie : Le polymorphisme s’observe à des niveaux différents de la tige. Cette 
situation est très générale pour les plantules ou les bourgeons. On la retrouve parfois quand les 
facteurs de l’environnement ont varié durant la vie de la plante (Tort & Lagarde, 1980; 
Dengler, 1980; Kane & Albert, 1982; Anthony et al., 1983; Deschamp & Cooke, 1984, 
1985; Dale, 1986). Naturellement le génome peut aussi être responsable des différences de 
formes observées entre les feuilles de plantes différentes (Hammond, 1941 ; Dengler, 1984; 
Harte, 1985). La bibliographie sur l’hétéroblastie peut être complétée dans Alsopp (1965), 
Dale (1982, 1983), ou Dale & Milthorpe (1983). 



Fig. 1 . — Ja, Jb, hètèroblastie chez Senecio jacobeae L. ; Sa, Sb, Sc, hètèroblastie chez Symphoricarpos albus (L.) S. F. 
Blake. Dans ces 2 cas, l'augmentation de la palmure est corrélée à un changement de nervation : de craspédodrome 
(Jb, Sc) à brochidodrome (Ja, Sa). Pa, Pb, feuilles juvéniles de même rang (3 e nœud au-dessus des cotylédons) de 
Paulownia tomentosa Bâillon. Pa : feuille normale brochidodrome ; Pb : feuille ayant subi l’ablation de son apex à 
un stade précoce (longueur inférieure à 350 ^m). Ainsi libérée de la dominance exercée sur les éléments latéraux, elle 
a développé une nervation craspédodrome. 


2. Anisophyllie : Le polymorphisme s'observe à chaque niveau de la tige. Elle peut être 
sectoriale (Mueller & Dengler, 1984) ou hélicoïdale (Gorenflot, 1959; Loiseau, 1969). 

— Homéosis : L’hétéroblastie est telle qu’une feuille ressemble plus à un élément différent 
de la plante qu’à une autre feuille (Neville, 1964; Kaplan, 1980; Merrill, 1986). Une 
synthèse sur l'homéosis est présentée dans Sattler (1988). 
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Il n’y a pas de frontière nette entre similitude, hétérophyllie et homéosis. On peut 
interpréter par exemple le développement hétéroblastique du Fraxinus pennsilvanica (Merrill, 
1986) comme hétérophyllie (la première feuille de la plantule, d’apparence simple, est une 
feuille composée réduite à la foliole terminale et au rachis) ou homéosis (la feuille simple est 
semblable à une foliole de feuille composée). 

Nous observons cependant une discontinuité le long de cette échelle. Elle sépare en 2 
classes les plantes hétérophylles. En effet, la variabilité peut n’être que quantitative (variation 
de taille ou de nombre d’éléments latéraux, Fig. 6). Elle peut-être également qualitative, 
associée à un changement morphologique (qui dépend des définitions que l’on donne aux 
catégories morphologiques, bien entendu). Par exemple une augmentation de palmure peut 
être associée à un changement de nervation (craspédodromie-brochidodromie). — Fig. 1. 






Fig. 2. — Exemple de variations morphologiques et morphogénétiques associées : a, passage de feuilles bipennées aux 
phyllodes chez certains Acacias (Kaplan, 1980) associé à la substitution d'un mécanisme de croissance à un autre; 
b, passage craspédodromie — brochidodromie par addition du mécanisme de dominance apicale (voir Fig. 1, Pa- 
Pb); c, réduction de taille et de nombre d'éléments latéraux, associée à une baisse des pouvoirs de lobation et 
d'allongement. 
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Le changement peut être plus spectaculaire encore, comme chez les Acacias à phyllode 
(Kaplan, 1980) par exemple. Mais quelle qu'en soit la cause, la variabilité affecte 
nécessairement le mode de croissance et c'est à ce niveau qu’elle nous intéresse. Nous 
adopterons un point de vue parallèle à celui des mathématiciens : pour analyser une fonction 
ils en étudient les variations au voisinage d'un point (calcul différentiel). De même nous 
examinerons les variations différentielles du grandissement et de la ramification, processus 
essentiels dans l’établissement de la forme. Nous limiterons notre travail aux cas où la 
continuité morphologique est assurée. Notre étude ne s’applique donc qu’à une partie 
seulement de la variabilité : feuilles semblables et certaines plantes hétérophylles. En résumant 
en un schéma les différentes possibilités (relativement au grandissement et à la ramification), 
nous avons, soit remplacement d’un mécanisme de croissance par un autre (Fig. 2, a) comme 
les Acacias à phyllodes, soit addition d’un mécanisme à un autre (Fig. 2,b) comme dans le 
passage craspédodromie/brochidodromie, soit modification d’un mécanisme unique (Fig. 2,c). 
C'est à cette dernière situation seule que s'applique notre étude. Nous nous intéressons aux 
variations du mode de ramification latérale dans certaines feuilles simples pennées. 


CONDITIONS DE LA VARIABILITÉ MORPHOGÉNÉTIQUE 

A. Déroulement de la croissance. 

On trouvera dans Cusset (1988) une analyse complète de la morphogenèse foliaire des 
dicotylédones. Quels que soient les mécanismes impliqués on peut toujours décrire cette 
morphogenèse comme une succession de 4 périodes : 

1. Période initiale. — Initiation puis grandissement du primordium. C’est la mise en place 
d'un volume suffisant de phragmoblastème (Hagemann, 1982), préalable à toute organogenè- 

se. 

2. Période organogène. — Mise en place de manière ordonnée des territoires qui 
composeront la feuille adulte. 

3. Période histogène. — Développement des tissus dans chacun des territoires mis en place 
précédemment. 

4. Période de grandissement. — Différenciation et grandissement des cellules des tissus 
organisés pendant le stade précédent. Acquisition de la taille maximale de la feuille. 

Les durées de ces quatre périodes sont très inégales. Des estimations calculées pour deux 
espèces à teuilles simples et pennées sont données dans le tableau 1. Non seulement les durées 
sont inégales mais aussi les volumes impliqués, comme on peut le voir en indiquant les tailles 
atteintes à la fin de chaque période (Tableau 2). 

La limite entre période histogène et période de grandissement est difficile à évaluer avec 
précision, les différents éléments de l’ébauche, formés pendant la période organogène, n’étant 
pas de même âge et n’entrant pas simultanément en période d’auxèse, malgré l’harmonisation 
de la croissance entre les différentes parties de l'ébauche. On a généralement une descente 
basipète du front des mitoses (Fuchs, 1966; M. Thomasson, 1970; Jeune, 1972) mais par¬ 
fois la partie basale de l’ébauche est au contraire la première à cesser de croître (Jeune, 1983u). 
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On peut donc par commodité ne diviser la croissance qu’en 3 périodes seulement : (1) initiale. 
(2) organogène, (3) histogène et développement (Jeune, 1981, 19836) en regroupant les 2 
dernières phases 1 . 


Tableau 1 : Estimation des durées des périodes de croissance foliaire chez 2 espèces de 

Dicotylédones à feuilles simples pennées. Les chiffres pour Lycopus sont obtenus sur 


la base d'un allongement logistique : y = y G /( 1 + e a_b ‘). 


Période Myriophyllum aquaticum Lycopus europeus 


initale 2 jours (10%) 10% 

organogène 4,7 jours (23 %) 20 % 

histogène 4 jours (20%) 30% 

grandissement 9,3 jours (47%) 40% 


Tableau 2 : Longueur des ébauches foliaires à la fin de chaque période pour 2 espèces 

de dicotylédones à feuilles simples pennées. 


PéRiODE Myriophyllum aquaticum Lycopus europeus 


initiale 

0,09 mm 

(0,3 %) 

0,25 mm 

(0,3 %) 

organogène 

1,50 mm 

(5 %) 

2,50 mm 

(3 %) 

histogène 

12,00 mm 

(40 %) 

42,00 mm 

(50 %) 

grandissement 

30,00 mm 

(100%) 

85,00 mm 

(100%) 


Précisons que nous ne tenons pas compte dans ce classement des mitoses tardives 
observées au sein de faisceaux conducteurs ou de celles qui seraient liées à des phénomènes de 
cicatrisation ou régénération, mitoses n’ayant à l’évidence que peu de rapport avec 
l’organogenèse normale. 


B. Etablissement de la forme foliaire. 

L’architecture générale de la feuille (c’est-à-dire le nombre et la disposition relative de ses 
éléments) est fixée dès la fin de la période organogène, donc très précocement puisqu’à ce 
moment la jeune ébauche n’a vécu que le quart de son temps de croissance et n’atteint 
qu’environ 5% de sa taille adulte. La figure 3 résume le déroulement de cette période 
essentielle qu’est la période organogène : en haut à gauche la courbe sigmoïde montre 
l’allongement en fonction du temps. En dessous est représenté le déroulement des 2 premières 
périodes : (a) initiale et (b) organogène ; la portion de sigmoïde est alors assimilable à une 
exponentielle ce qui implique un taux d’allongement par unité de longueur constant. Ceci est 
conforme aux observations. On note par ailleurs que le rythme de formation des lobes est 
constant (le temps séparant l’initiation de 2 lobes successifs le long d’une génératrice dt est 

1. Phases strictement identiques aux phases que Medard (1989) nomme : 1) avant le stade critique, 2) antérieure à 
l’organogenèse de la lame et 3) organogenèse. 
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3. — En haut , à gauche : durées respectives des 4 périodes de croissance (a : initiale, b : organogène, c : histogène, 
d : développement par auxèse seule) chez Lycopus europeus L. et longueurs correspondantes des ébauches, 
exprimées en pourcentage (Jeune, 1983A). — Graphique principal : schéma d’ébauches de Myriophyllum aquaticum 
(Vell.) Verdc. durant les phases initiale (a) et organogène (b). L’allongement est exponentiel (taux d’allongement 
par unité de longueur constant), le rythme de formation des lobes est constant (entre la formation de deux lobes 
successifs sur une même marge, dt est contant) leur lieu de formation est à une distance (D) de la base constante et 
les lobes successifs sont contigus (dl constant). 


constant) et le lieu d’initiation est fixe par rapport à la base de l’ébauche (D constant). La 
formation des lobes est ordonnée et régulière le long d’une génératrice. Ces lobes sont contigus 
(dl constant) ce que nous appelons croissance par centres générateurs. Ici, les centres 
générateurs sont stables (D constant) et situés vers la base de l'ébauche (croissance basipète) 
mais leur position peut être subapicale (croissance acropète) stable ou instable (D variable). Le 
nombre d'éléments formés, leurs positions relatives et la taille de la feuille adulte (dans la 
mesure où elle dépend du volume foliaire à la fin de la période organogène) c’est-à-dire 
l’architecture générale de la feuille, dépendent donc essentiellement du rythme de formation 
des éléments latéraux et du taux d'allongement de l’ébauche. 


C. Variabilité morphogénétique. 

Des variations différentielles dans le taux d’allongement par unité de longueur ((3) et le 
taux de lobation (a) entraînent nécessairement une certaine variabilité morphogénétique. Ces 
taux étant constants pour une ébauche, la longueur (L) et le nombre de ses lobes (N) sont liés 
par la relation : N = a + b logL. 
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En effet : N - N 0 = a(t - t 0 ) 

L = L 0 exp (p(t - t 0 )) 

d’où, si a = N 0 - logL c et b = » alors N = a + b logL 

... , - -- _v »- -a —- _ -i. 0 ï. ^ 



Fig. 4. — Pendant la période organogène, rallongement et la lobation sont liés par la relation N = a + b LogL. Pour 
toutes les ébauches d'une même espèce, on détermine par la méthode des moindres carrés la valeur d'un 
couple (a, b). Chaque point représente donc une espèce. Les points ne sont pas distribués au hasard mais 
centrés sur la droite a = X — \ib qui permet de définir 3 secteurs : I : secteur vide (pas de lobation), 
* > X m ; II : secteur des espèces à centres générateurs de lobes stables (X m < X < X ); III : secteur de 
feuilles à centres générateurs instables (X < X m ). En considérant les valeurs croissantes de o nous rencontrons 
des espèces appartenant aux genres suivants : • : feuilles à croissance basipète : Tropaeolum, Paulownia , 
Glechoma, Hottonia, Stachys, Lycopus, Myriophyllum , Sanguisorba. Urîica t Achillea. m : feuilles à croissance 
acropète : Achillea (lobes). Vicia , Fraxinus, Ailanthus, Rhus, Kerria . Carum, Parkinsonia (folioles), o : folioles 
à centres générateurs instables : Fraxinus , Rhus . 


Ce qui est intéressant est la comparaison des couples (a, b) au sein d'une espèce ou 
entre espèces. On constate que ces points ne sont pas répartis au hasard mais étroitement 
centrés autour de la droite : a = X — ab 
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de sorte que le demi plan (a, b > 0) peut être divisé en 3 secteurs correspondant à 3 types 
d'organogenèse foliaire (Fig. 4) : un secteur médian (II) contient les couples calculés sur des 
feuilles présentant des centres générateurs stables, un secteur (III) regroupant les points issus 
de feuilles à centres générateurs instables et un secteur nécessairement vide (I) car correspon¬ 
dant à une absence de lobation, situation exclue en pratique car ne permettant pas le calcul de 
a et de b. 

Le problème est le suivant : existe-t-il une discontinuité entre ces secteurs ? ou bien est-il 
possible d'observer des passages de l'un à l'autre selon les conditions individuelles de 

croissance?* ï - «\J y' r f T !’ * m I * 1 

En considérant les valeurs croissantes de b, la figure 4 montre que 2 situations sont 
théoriquement possibles : 

— flèche A : passage I —► II —► III, donc avec augmentation du nombre de lobes quand b 

augmente. ! 

— flèche B : situation inverse. 

Or b est d’autant plus élevé que la vigueur de la plante est grande (Jeune, 1981) et comme 
la vigueur est associée à une augmentation du nombre de lobes, seul le sens de la flèche A est 
pratiquement possible. 

En fait, nous n’avons pas encore rencontré de feuille pouvant passer de I à III mais nous 
pouvons montrer la continuité I -> II chez le Paulownia tomentosa et II -* III chez Urtica 
dioica. Le choix de ces espèces découle des raisons suivantes : 

1. Chez les plantes à feuilles basipètes, plus la vigueur augmente plus la distance (D) entre 
centres générateurs et base augmente. Or, les feuilles à centres générateurs instables se 
caractérisent par une distance (D) très grande. 

2. Plus la vigueur baisse plus le nombre d'éléments latéraux produit diminue. 

Il y avait donc des chances d’observer le passage I -*• II parmi les plantes à valeur de b 
faible dont Paulownia et le passage II -*■ III parmi les plantes à valeur de b élevée (dont Urtica , 
Fig. 5). Ceci explique aussi que nous n’ayons pas de plante montrant le passage I —► II —► III 
car parmi les espèces étudiées l’amplitude des variations de b reste faible. 


EXEMPLES DE VARIABILITÉ INDIVIDUELLE 


A. Développement hétéroblastique chez Paulownia tomentosa Bâillon. 

Les feuilles des jeunes plants de Paulownia sont d'autant plus petites et moins lobées 
qu'elles sont plus près des cotylédons. Mais pour une feuille de rang donné la variabilité est 
également élevée. Pour les feuilles du rang 3 au-dessus des cotylédons par exemple (Fig. 6) la 
longueur adulte est comprise entre 0,5 cm et 7 cm et le nombre de lobes entre 0 et 40. La 
figure 7 présente 155 feuilles adultes de rang 3 chacune repérée par un point de coordonnées 
La (longueur adulte) et Na (nombre de lobes total). S’il existe une discontinuité au niveau des 
feuilles de longueur voisine de 5 cm, en revanche le nuage est régulièrement elliptique pour les 







Fig. 5. — Même représentation que la figure 4 mais concernant Urtica dioica L. seul. Chaque point est calculé pour un 
individu. Pour les valeurs de b croissantes les points se rapprochent de la frontière avec le secteur des plantes à 
centres générateurs instables, atteinte par le point représentatif de l'individu a dont 2 ébauches sont représentées 
figure 10, A. Pour comparaison, 3 ébauches de l'individu b sont représentées sur la figure 10, B. 



Fig. 6. 


— Variabilité des formes adultes de feuilles situées au 3 nœuu 
tomentosa Bâillon. (Seules les nervures principales sont dessinées). 
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145 feuilles de longueur inférieure. Notamment la droite de régression du nombre de lobes (au 
sens des moindres carrés) passe parmi les points représentatifs des feuilles entières. 
Remarquons (Fig. 8) que des feuilles de longueurs voisines ont approximativement le même 
nombre de nervures latérales d'ordre 1 quel que soit le nombre de leurs lobes. 



Fig. 7. — Représentation de 155 feuilles adultes de rang 3 (3 e nœud au-dessus des cotylédons) de Paulownia lomentosa 
Bâillon, selon leur longueur en cm (la) et le nombre de leurs lobes (na). Pour les feuilles de moins de 4 cm il n'y a 
aucune discontinuité, qu'elles possèdent des lobes ou non. (Droites : régression de na au sens des moindre carrés). 


B. Comparaison de feuilles semblables chez Urtica dioica L. 

La croissance est basipète et l’augmentation du nombre de lobes est due à des centres 
générateurs. Pour chaque tige l’estimation des paramètres est peu précise, en raison du faible 
nombre d'ébauches en période organogène sur chaque tige (généralement 2 ou 3 paires). Les 
lobes naissent en contiguïté sur chaque marge, la distance entre le plus jeune lobe et celui qui le 
précède sur la même marge étant pratiquement constante alors que la distance séparant le plus 
jeune lobe de la base de l'ébauche varie assez largement entre 150(xm et 350 fini (Fig. 9). 

En dehors d’une certaine fluctuation dans la position des centres générateurs, ceci est dû 
au tait que dans certains bourgeons la lobation débute sur des ébauches déjà grandes et loin de 
la base (Fig. 10, A) alors que sur d'autres elle débute sur des ébauches plus courtes et plus près 
de la base, à la distance normale correspondant à un équilibre stable dans la position des 
centres générateurs (Fig. 10, B). Ainsi, pour 33 feuilles présentant plus de 2 lobes latéraux, la 
distance moyenne (base-centre générateur) est de 209 (im alors que pour 12 feuilles n'ayant 
formé que 2 lobes cette distance moyenne est de 241 fim. En affirmant que cette différence n'est 
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pas due au hasard de l’échantillonnage on ne prend d’ailleurs qu’un risque d’erreur inférieur à 

2 /o (F 0 — 1,16 et t 0 2,52 pour t^o (2 %) = 2,42). La position des centres générateurs dans la 
feuille d 'Urtica est donc parfois stable et parfois instable, sans qu’il y ait de changement 
qualitatif du mode de croissance et sans qu’il y ait de différences apparentes entre feuilles 
adultes ayant possédé des centres générateurs de l’un ou l’autre type. Ainsi, selon les 
conditions de développement, la position des centres générateurs pourra être stable ou non, 
sans qu’il y ait changement qualitatif dans le mode de croissance. 



Fig. 8. — Feuilles de rang 3 de même longueur et de surfaces voisines de Paulownia tomentosa Bâillon. Malgré la forte 

variabilité du nombre de lobes latéraux, le nombre de nervures latérales d’ordre I est presque constant (4 à 5 
paires). 




150 250 350 


Fig- 9. — Représentation de 41 couples de valeurs (en micromètres) : dl (distance plus jeune lobe-base de l’ébauche) 

d2 (distance entre les deux plus jeunes lobes), pour des feuilles en phase organogéne chez Urtica dioica L Le 

graphique montre que la position du centre générateur est fixée par celle du lobe qu’il vient de former (contiguïté 

attestée par la constance de d2) alors que sa position vis-à-vis de la base de l'ébauche est instable (variabilité 
de dl). 
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INTERPRÉTATIONS ET CONCLUSIONS 


A. Continuité morphologique et morphogénétique. 

1. Le développement hétéroblastique des plantules de Paulownia est entièrement explica¬ 
ble par une croissance différentielle, c'est-à-dire par des variations différentes des taux 
d'allongement et de lobation, sans autre modification du mode de croissance, donc sans 
discontinuité morphogénétique. 

2. Les feuilles d 'Urtica, toutes semblables, ont un développement faisant intervenir des 
centres générateurs de lobes, stables ou non selon les variations relatives des taux de lobation 
et d'allongement. Ici encore il y a continuité morphogénétique. 



Fig. 10. — Ébauches d Urtica dioica L. des individus A et B. En A, Da > D'a, alors qu’en B, Db = D'b D'a). Ceci 
suggère que 1 ébauche A n ayant que 2 lobes latéraux possède des centres générateurs instables, ce que confirme la 

fig. 5. . J-»- 1 «T ». f 


Ainsi dans les 2 cas, la continuité morphologique s'accompagne d’une continuité 

morphogénétique. Celle-ci peut correspondre cependant à 3 modalités différentes de la 

corrélation entre taux d allongement et de lobation (Fig. 4). Soit une absence de lobation 

(secteur I), soit lobation par centres générateurs stables (II) ou instables (III). Il est intéressant 

de lier la morphologie de la jeune ébauche, à l’instant où elle entre en période organogène, au 
mode de croissance. 


























































































179 


Nous avons vu plus haut que pendant la période organogène, 

N = a H- bLogL 

ex oc 

avec a = N c - - LogL 0 et b = - 

(a = taux de lobation, p = taux d’allongement par unité de longueur). 

On constate que les points a, b pour l'ensemble des espèces sont étroitement groupés 
autour de la droite a = X — [zb (Fig. 4), d'où l’estimation de L„ qui vaut : 

a /N 0 — x \ 

L 0 = e*. exp. |o_ I 1 

,|( ‘ 7riO_ P / 

Si L 0 est la longueur de l’ébauche quand elle entre en période organogène (No = I ) on a : 

a / 1 - X \ 

L 0 = e<\ exp. ( KoilX,.. ^ ... , = 

Les frontières entre les secteurs 1 , Il et III correspondent à des droites parallèles à 
(X — fxb), caractérisées par leur valeur X. Il s'ensuit que a et p étant connus, il existe 2 valeurs 
critiques pour la longueur L c de l’ébauche : 

, . • Il ~ x M \ 

L c (I, II) = e>\ exp. — 5 —j 

/1 - x m \ 

L c (II, III) = e“. exp. — â — 

\ J J 0 ,C" .* •, 

Ainsi, au moment de l’entrée en période organogène la possibilité de lobation est 
conditionnée par un volume minimum, tel que L 0 > L c (I, II) et la stabilité des centres 
générateurs à un volume maximum tel que L 0 < L c (II, III). 

En considérant les valeurs réellement observées (Fig. 4 : fi = 6,34; X = 7,90; X m ^ 1 ; 
X M ~ 17,5) les valeurs critiques sont représentées figure 11. 

Cette figure montre que le seuil de stabilité des centres générateurs, L c (II, III), est à peu 
près indépendant de la vigueur, estimée par le rapport a/p. Ce seuil correspond donc à une 
forme donnée (détermination spatiale) et non à un état physiologique précis (détermination 
temporelle) contrairement au seuil de lobation, L c (I, II), qui dépend, lui, de la vigueur. 

Appelons Lj la longueur au début de la période initiale et A, = t 0 — tj, la durée de la 
(période initiale. Nous avons : 




Lj, p et A| sont positifs. On a, pour L, donné. 
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Fig. 11. — Estimation des longueurs critiques Le (I, II) et Le (II, III) au moment de l'entrée en période organogène 
(L = Lo), orientant la feuille dans les secteurs I, IIou III définis fig. 4. Il est remarquable de noter que la limite 
entre les secteurs à centres générateurs stables ou instables est à peu près indépendante de la vigueur, estimée par le 
rapport des taux de lobation (a) et d'allongement (p). 


Considérons une augmentation du taux d’allongement fi, dp > 0 correspondant à une 
augmentation de vigueur (a/p). Si L est une fonction croissante de p alors 4r + > 0 ce 


P 


Ai 


qui peut se produire dans 2 circonstances : 


dAj 

ÂT 


Soit dAj 



i même positif (allongement de la durée de la période initiale), ce qui est 
cessus étant généralement accélérés par une augmentation de vigueur. 

0 (raccourcissement de la durée de la période initiale) mais alors 



dp . .. 

-a* ce qui implique 


dAj 

A, 



dp 


p-. La variation relative de la durée de la période ini¬ 


tiale doit être inférieure à la variation relative du taux d’allongement. Nous ne connaissons pas 
la variation relative de la durée de la période initiale mais remarquons que ceci supporte 
l’hypothèse d’une invariance de cette durée (dA ( = 0) laquelle hypothèse s’accorde avec 
l'observation que les temps de développement des feuilles d’une espèce donnée sont à peu près 
constants quelle que soit la vigueur (voir par ex. le cas du lin dans Williams, 1974). 


B. Lobation et nervation. 


La nervation est utilisée comme critère morphologique, c’est-à-dire permettant de définir 
la forme de la feuille. Est-ce un critère suffisant d'explication de la forme? Autrement dit, les 
processus d’établissement de la forme peuvent-ils être entièrement déduits de l’observation de 
la forme adulte? L'observation que la nervation possède une valeur morphogénétique 
supporte cette hypothèse : l’orientation des nervures indique les directions de croissance au 
sein du limbe pendant la phase histogène (Larson, 1984a et b). Mais : 
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1. Le caractère acropète ou basipète de la croissance ne peut être déduit de l’observation 
des feuilles adultes. 

2. Le nombre de nervures est plus étroitement corrélé à la surface de la feuille qu'au 
nombre de ses éléments morphogénétiques (Fig. 8). 

3. Corrélativement, des lobes de même valeur morphogénétique car issus du même centre 
générateur (le long d’une même marge) ne sont pas nécessairement irrigués par des nervures de 
même rang (Fig. 12). Ainsi, la nervation traduit-elle essentiellement les corrélations entre 
éléments de la feuille. Elle ne peut donc rendre compte entièrement des processus très précoces 
d'établissement de la forme pendant la période organogène, ce qui justifie l’idée de Croizat 
(1973) selon laquelle la feuille crée la nervation dont elle a besoin. 



Fig. 12 


Feuille adulte d'Urtica dioica L. au limbe long de 34 mm. Les pointillés limitent les territoires 


morphogénétiques à gauche et les territoires morphologiques définis par le critère de la nervation à droite. Il n’y a 
pas identité entre les 2 modes de découpage malgré une symétrie bilatérale presque parfaite. 


Ainsi, même dans les formes les plus simples et les plus habituelles, ne prêtant pas à 
controverse, comme les feuilles simples pennées de dicotylédones, par exemple, le critère de la 
nervation doit être associé au critère morphogénétique pour une explication complète de la 

forme. 

Remerciements : Je tiens à remercier Mr. le Professeur Cusset pour l’aide qu il m a apportée dans la 
correction de ce manuscrit. 
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